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封面图说: 巴西热带雨林———美丽的巴西北部玛瑙斯热带雨林景观。 位于南美洲的亚马逊河是世界上流域最广、流量最大的

河流,孕育了世界面积最大的热带雨林,雨林中蕴藏着极丰富的生物资源。
彩图提供: 中国科学院生态环境研究中心徐卫华博士摇 E鄄mail:xuweihua@ rcees. ac. cn
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植物代谢速率与个体生物量关系研究进展

程栋梁1, 钟全林1,*, 林茂兹2, 金美芳2, 钱瑞芳1

(1. 福建师范大学湿润亚热带生态鄄地理过程省部共建教育部重点实验室,福州摇 350007; 2. 福建师范大学福清分校生化系, 福清摇 350300 )

摘要:植物的各项生理生态功能(例如,呼吸、生长和繁殖)都与个体生物量成异速生长关系。 West, Brown 及 Enquist 基于分形

网络结构理论所提出的 WBE 模型认为:植物的代谢(呼吸)速率正比于个体生物量的 3 / 4 次幂。 然而,恒定的“3 / 4 异速生长指

数冶与实测数据、植物生理生态学等研究之间存在矛盾,引发激烈的争论。 分析了不同回归方法对代谢指数的影响,重点对植

物代谢速率与个体生物量异速生长关系研究进展进行了综述,得出植物代谢指数在小个体时接近 1. 0,并随着生物量的增加而

系统减小,且其密切依赖于氮含量的调控的结论。 据此,提出了进一步研究植物代谢速率个体生物量关系需要解决的一些科学

问题。

关键词:植物代谢速率;生物量;WBE 理论;氮含量;异速生长

The advance of allometric studies on plant metabolic rates and biomass
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Abstract: It has been known that body size has a profound influence on almost all characteristics of plants. Scaling, which
is the study of the influence of body size on form and function, provides a useful tool to understand morphological and
physiological phenomena, such as respiration, growth and reproduction. Based on the fractal branching of vascular systems
of typical plants, the West, Brown and Enquist theory (denoted henceforth as the WBE theory) predicts that plant as well
as animal respiration should scale as the 3 / 4 power of body size. Because plant respiration plays a crucial role in a wide
range of ecological phenomena, ranging from the biomass accumulation of individual trees to global atmospheric CO2

concentrations, the WBE theory has stimulated a vigorous debate concerning its validity and predictive value over the past
decade, and it has receive both supportive and opposing evidence. In this review, we first considerate the effects of different
regression protocols on scaling exponents, focusing on ordinary least squares ( OLS) and reduced major axis ( RMA)
regression analysis. We then review the recent advances that have improved our understanding of the scaling of plant
respiration with respect to biomass, and explicitly point out that the scaling exponent varies markedly depending on plant
developmental stage and nitrogen content. Briefly, the initial confirmation of the WBE theory with respect to plants was
mostly derived from indirect (surrogate) measurements of metabolic rates (e. g. diameter growth rates, biomass production
rates, and leaf biomass) . However, substantial deviations from the predictions of the WBE theory have been observed for
particular taxonomic groups or ecosystems. Using the direct measurement of plant respiration, recent studies have suggested
that the scaling exponent for plant respiration is close to unity for saplings but numerically decreases as trees grow. This
numerical shift in the plant respiration exponent is thought to reflect physical and physiological constraints on the allocation
of plant biomass between photosynthetic and nonphotosynthetic organs over the course of plant growth. Furthermore, plant
metabolism is more closely related to nitrogen content rather than total biomass because nitrogen is largely confined to living
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tissues and is fundamental to physiological process such as respiration. Lastly, we discuss issues to be resolved in future
research that promise to further deepen our understanding of plant metabolic scaling relationship.

Key Words: plant metabolic rates; biomass; WBE theory; nitrogen content; allometry

图 1摇 代谢速率鄄个体生物量之间异速生长关系示意图

摇 Fig. 1 摇 Predictions about the scaling relationship between plant

metabolic rates and biomass

模式 1:WBE 模型[6鄄8]认为植物代谢速率 B 正比于个体生物量 M

的 3 / 4 次幂,即,B邑M3 / 4;模式 2:Enquist 等[21]及 Mori 等[22] 认为

小个体植物(幼苗)的代谢速率正比于其个体大小,而大个体植物

的代谢指数为 3 / 4;模式 3:Cheng 等[23]提出小个体植物(幼苗)的

代谢指数为 1. 0,大个体植物的代谢指数小于 1. 0,但显著大于 3 /

4; 对于如何划分大个体与小个体,以及代谢指数的转变是突然发

生还是逐渐转变,目前还没有一致的研究结果

植物的呼吸作用消耗的碳量约占自身光合固定碳

量的 50% [1],是影响大气 CO2 浓度变化的一个重要因

素。 因此,准确测定其呼吸量(即代谢速率)对于开展

植物生产力和全球气候变化等研究都具有深远的意

义[2鄄5]。 West, Brown 及 Enquist 基于分形网络结构理论

所提出的 WBE 模型认为植物的呼吸速率正比于个体

大小的 3 / 4 次幂[6鄄8](图 1)。 由于该理论与地表植被的

水碳代谢规律密切相关,因此成为生态学研究的一个热

点[9鄄12],也一直存在争议。 本文仅对植物代谢速率与个

体大小关系研究中的争议原因及相关研究进展进行综

合分析,并指出今后深入开展植物代谢速率与个体生物

量间关系研究需要解决的主要科学问题。
1摇 代谢速率鄄个体大小关系与 WBE 模型

生物有机体的个体大小是长期进化过程中形成的

重要特征,对生物的各个功能属性有非常重要的影

响[13]。 许多个体大小相关的生物特性可以用异速生长

方程来描述:Y=茁M琢, 其中 Y 是某种生物学特征,M 是

生物个体大小的某种量度(通常以生物量表示), 茁 是

异速生长常数, 琢 是异速生长指数[14鄄16]。 自从 Huxley[17] 给出了上述异速生长关系以后,出现了越来越多的

关于动物生理、发育、生活史、解剖和生态等方面的异速生长关系。 其中最为人所熟知的就是 Kleiber 法

则[18]:动物的代谢速率(B),正比于个体大小的 3 / 4 次幂(即,B邑M3 / 4)。 1960 年 Axel Hemmingsen 发现这种

3 / 4 指数关系在跨越 6 个个体大小数量级的哺乳类、鱼类、爬行动物和单细胞藻类中都适用[19]。 此后,该“3 /
4 代谢法则冶 被认为是动物的一个普适规律。

最近,West, Brown 及 Enquist 提出了一个分支理论模型(称为 WBE 模型)试图解释 3 / 4 代谢指数关

系[6鄄8]。 该模型是假设在植物中:(1)光合表面积最大;(2)所需的各种资源在通过内部网络输送时,所耗的能

量是最小化的;(3)与能量运输过程有关的功能单位(例如叶等结构)与个体大小无关。 基于上述假设,WBE
模型推导出植物的代谢速率同动物一样,也与个体大小呈 3 / 4 指数关系(即,B 邑M3 / 4) [6鄄9, 20]。 然而,利用

WBE 模型解释植物代谢速率作为一个崭新的理论体系,自从提出以来就备受争议。 目前对 WBE 模型解释植

物代谢速率鄄个体大小关系的争论集中体现为两个问题:一是否存在一个恒定的代谢指数? 二是 WBE 模型的

生物学基础是什么?
2摇 是否存在一个恒定的 3 / 4 代谢指数?
2. 1摇 分析方法对代谢指数的影响

在实际应用中,通常会将代谢速率与个体大小关系两边作对数转化,得到如下方程:
log B= log茁+琢logM

式中,B 为代谢速率,M 为个体生物量。 利用 log B 对 log M 作图,通过线性回归估算出的直线斜率和 Y
轴截距分别为代谢速率与个体生物量关系的代谢指数(琢)和代谢常数( log茁)。 目前常用的回归方法有 OLS

3132摇 8 期 摇 摇 摇 程栋梁摇 等:植物代谢速率与个体生物量关系研究进展 摇
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( ordinary least squares,最小二乘法)与 RMA(reduced major axis,简化主轴)两种[24]。 OLS 与 RMA 回归主要区

别在于:(1)OLS 回归是最小化所有点到拟合直线的垂直偏差的平方和,该方法假定自变量没有测量误差,所
有误差均来自于因变量。 RMA 的主要原理是最小化观测点到拟合直线在垂直、水平两个方向距离的平方和。
该方法认为两个变量均存在测量误差;(2)RMA 回归被认为是对称的,即在自变量与应变量互换情况下,两变

量之间的拟合直线不变,其互换前后的斜率互为倒数。 而 OLS 回归被认为是不对称的,即自变量与应变量互

换之后,两变量之间的拟合直线不同,两斜率之间不互为倒数。 RMA 与 OLS 估算结果存在以下关系[24]:
琢RMA = 琢OLS / r

log 茁RMA = logYo-琢RMA logYa

式中,琢OLS是 OLS 回归的斜率,r 是 OLS 回归的相关系数。 log Yo和 log Ya分别代表因变量和自变量,logY
表示变量 log Y 的平均值。

因此,在 r 较小的情况下,琢OLS通常略小于 琢RMA。 例如 Li 等[25]利用 OLS 回归表明中国森林的代谢指数为

0. 625(95%置信区间 0. 606—0. 644),利用 RMA 回归发现代谢指数为 0. 715(95%置信区间 0. 696—0郾 734)。
虽然对于采用哪一种方法能给出最佳回归结果还存在争议[26鄄29],但是最近的研究文献中,RMA 回归方法似乎

成了代谢速率鄄个体大小研究的标准方法[30鄄31]。
2. 2摇 植物代谢速率替代指标研究:不支持恒定 3 / 4 代谢指数

由于呼吸速率在大个体(例如森林)中的测定存在一定的难度,因此早期 3 / 4 代谢法则在植物中的研究

均未直接测定呼吸速率,而是使用了其“替代指标冶。 例如,植物茎流[20]、叶生物量[21]、胸径生长速率[32]、整
株生长速率[33]等。 然而,许多试验结果并不支持存在一个恒定的 3 / 4 代谢指数。

Enquist 等[32]通过对哥斯达黎加西北部的瓜那贾斯地保护区(ACG)热带森林群落中 45 种植物胸径生长

速率的分析发现,40 种植物的胸径生长速率支持 WBE 模型,从而他们认为植物的生长符合 3 / 4 代谢法则。
但是 Coomes 和 Allen[34]在仔细分析 Enquist 等[32]使用的哥斯达黎加森林数据后发现,样本数量显著影响代谢

指数,即,只有在每个物种样本量超过 50 时,RMA 回归才能给出较准确的代谢指数。 而 45 种热带雨林植物

中有 33 个物种的样本数少于 50,即使样本量超过 100 的 5 种植物中,也有 4 个物种的代谢指数与 WBE 模型

的预测结果存在显著差异。 他们认为 WBE 没有考虑到不对称光竞争对植物胸径生长速率的影响,从而导致

预测值与实际植物生长情况不符。 Russo 等[35]研究 56 种树种的生长后指出,不同植物具有不同的胸径生长

速率指数,该指数与植物的最大高度显著正相关。 在天然森林群落,特别是在高密度群落中,高度决定植物的

光竞争能力,小个体植物的生长受到不对称光竞争的限制,而大个体植物基本不受光竞争的制约,因此,大个

体的生长速率要高于 WBE 理论预测值。 同样,Muller鄄Landau 等[36]通过对 367hm2的 10 个热带森林永久样地

的调查发现:不同的森林样地间没有发现一致的胸径生长速率同个体大小之间的代谢指数,不符合 WBE 模

型的预测。 他们也认为植物对光的不对称竞争是导致植物胸径生长速率不支持 WBE 模型的主要原因,并进

而提出了一个考虑光竞争的新的替代模型。 Niklas 和 Enquist[33] 对 Cannell[37] 所收集的全球森林群落生产力

数据进行了再分析,表明植物的生长率同生物量之间呈 3 / 4 指数关系,符合 WBE 模型。 相反,Li 等[25]分析罗

天祥[38]收集的来自 17 个主要森林类型、包含 1266 个样方的中国森林生产力数据,指出不同森林类型树木个

体的代谢指数在 0. 41 到 1. 14 之间变化,目前没有足够的证据支持在陆生植物的代谢速率和生物量之间存在

一个惟一恒定的代谢指数。 随后,Cheng 等[39] 分析上述中国森林数据发现,随着林分年龄的增加,其代谢指

数逐渐变小,不同森林类型代谢指数的差异可能是由于林分年龄导致的。 其它的代谢速率替代指标研究结果

也不完全支持 WBE 模型。 例如,植物幼苗的生长速率正比于个体大小,而其成熟个体生长速率同个体大小

之间的指数将会小于 1. 0[40];乔木叶生物量同个体大小之间的指数在 0. 75 和 1. 0 之间变动[41]。 因此,基于

植物代谢速率替代指标的研究表明,不存在一个恒定的 3 / 4 代谢指数。
2. 3摇 代谢指数会随着植物发育系统变化

2. 3. 1摇 代谢速率测定方法进展

摇 摇 植物整体呼吸速率的测定是一项难度很大的基础性工作,国内外开展了大量的关于植物呼吸速率的测定

4132 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇



http: / / www. ecologica. cn

研究。 主要的研究方法有离体和原位活体两种测定方法。 最早离体测定是将植物地上非同化器官(干、枝)
划分为不同径级,然后利用每个径级的平均呼吸速率乘以其生物量,通过累加计算呼吸速率[42]。 由于呼吸速

率与其径级之间存在一定的异速关系,Yoda 等[43] 通过建立非同化器官呼吸速率与径级的数学模型,将其与

植物的管道模型理论相结合[44],获得了比较准确的整株植物呼吸速率。 方精云[2] 对离体测定方法原理做了

详细的论述,并研究了北京山地 3 种典型森林群落的呼吸量。 Kim 等[45] 同样利用改进的离体测定方法对日

本红松群落呼吸进行了测定。 活体方法主要是利用大型同化室,整体包裹植物以测定呼吸速率。 Yokota
等[46鄄47]以及 Adu鄄Bredu 等[48]利用活体方法按照不同径级对日本扁柏(Chamaecyparis obtusa) 进行了连续多年

的呼吸速率测定。 Medhurst 等[49]利用整体同化室测定了 40 年生挪威云杉地上部分呼吸速率对气候变化的

响应模式。
两种植物整体呼吸速率测定方法各有优缺点。 离体测定设备相对简单,便于野外操作。 但离体测定由于

受树干切割引起的创伤的影响,测定的呼吸速率可能会偏高。 原位活体观测不会损伤植物,能够比较真实的

反应植物呼吸,但其昂贵的设备制约了其在野外的使用。 Mori 等通过对日本扁柏、柳杉等 17 株植物活体与离

体测定结果的比较发现,两种方法的测定结果之间没有显著差异(图 2) [22]。 随着植物特别是大个体呼吸速

率准确测定方法的发展,直接验证植物植物呼吸速率鄄个体大小间的关系成为可能。

摇 图 2摇 植物呼吸速率活体测定结果与离体测定结果比较[22]

Fig. 2 摇 The relationship between respiration rates in plants

before and after excision of aboveground parts[22]

两种方法的测定结果没有显著差异; n = 17, y = 1. 00 x1. 00, r2 =

1郾 00; y:离体测定植物呼吸速率,x:活体测定植物呼吸速率

2. 3. 2摇 个体生物量影响植物代谢指数

植物呼吸速率的实测数值表明植物的代谢指数不

是恒定不变的。 Reich 等[50]通过对植物幼苗(重量<103

g)呼吸速率的测定发现:在 4 个不同的实验处理中,呼
吸速率正比于个体生物量,即代谢指数 琢 为 1. 0,但不

同试验处理的代谢常数具有显著差异。 随后,Enquist
等[21]根据小个体植物的实验结果,对 WBE 模型进行了

修正(图 1)。 他们认为:小个体植物与大个体植物在分

支形态结构之间存在的差异,导致小个体植物的代谢指

数为 1. 0。 如果充分考虑到这种分支形态结构的差异,
WBE 模型实际上是适用于小个体植物的。 其他研究结

果也发现大个体与小个体植物具有不同的代谢指数,例
如, Peng 等[51]基于对 7 种灌木,351 株幼苗呼吸速率的

测定,发现小个体植物的代谢速率正比于个体生物量,
即代谢指数为 1. 0,但随着生物量的增加,代谢指数存

在递减的趋势。 Mori 等[22]对 271 株植物的整体呼吸速

率数据进行分析,这些数据涵盖热带和温带,包括幼苗

与成熟大树,其个体大小跨越 9 个数量级(10-5—104

kg),结果表明植物的代谢指数在小个体时接近 1. 0,随

着植物个体生物量的增加,代谢指数逐渐变为 3 / 4(图 1),符合 Enquist 等[21]对 WBE 模型的修正。 但代谢指

数转变的生物量阈值存在显著差异。 Mori 等[22] 认为代谢指数从 1. 0 向 3 / 4 的转换发生在生物量约为 100g

时,而 Enquist 等[21]认为这种转换发生的临界生物量约为 30g。 需要指出的是 Mori 等[22] 的研究是采用了植

物鲜重,因此,考虑到不同植物含水量的可能差异,有必要对大个体植物代谢速率鄄个体生物量进行进一步研

究。 Cheng 等[23]对野外自然条件下树木呼吸速率数据分析发现,小个体(树木幼苗,生物量<450 g)的代谢指

数接近 1. 0,但大个体的代谢指数为 0. 81—0. 85(分别为林木地上与整体部分的代谢指数),不支持 3 / 4 代谢

法则(图 1)。 以上研究均表明:植物的代谢指数并不是恒定不变的,代谢指数存在一个依赖生物量的由 1. 0
向 3 / 4 或者其它数值的系统减小的变化过程。 即,植物在小个体时,表现为等速生长,而随着生物量的增加,
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将转变为异速生长。 如果不考虑代谢指数随生物量的增加而系统减小,Cheng 等[23] 报道的代谢指数 0. 81—
0. 82(95%置信区间 0. 79—0. 84),与 Mori 等[22] 报道的 0. 838—0. 844(95% 置信区间 0. 82—0. 86),以及

Reich 等[50]报道的 0. 81—0. 84(95%置信区间 0. 79—0. 86)代谢指数基本一致。
3摇 代谢指数变化的可能原因

近期大量研究认为代谢指数的系统减小可能是由于植物生长发育过程中,生物量的积累方式造成的。 木

本植物通常是由具有代谢活性的组织(例如叶、边材等)和非代谢活性组织(例如心材)构成。 随着植物生长

发育,会有越来越多的生物量积累在非代谢部分,导致其代谢指数对生物量增加的响应模式与动物不

同[22鄄23, 52]。 植物生长速率、叶生物量等代谢速率的替代因子对整株生物量增加的响应模式支持呼吸速率与

个体大小的指数随生物量的增加而发生规律性变化:(1)对于幼小植株,尤其是小于 1a 的幼苗,其生物量主

要由代谢活性组织构成,其生长率同生物量之间的指数接近于 1. 0,而当其成熟以后,对于同一物种,其生长

速率同生物量之间的指数接近 3 / 4[52];(2)植物生理学认为叶片是植物进行光合作用的主要器官,是生态系

统物质循环和能量流动的主要驱动者。 植物代谢速率从根本上受到光合产物的限制,与植物叶片密切相关。
在幼苗期,植物叶片正比于整体生物量,随着植物个体增加,叶片占整体生物量的比例下降,进而导致植物单

位质量的代谢速率降低;(3)对郁闭森林群落生长速率的研究发现:地上生长速率随着年龄的增加而逐渐减

小,与此同时,生物量会保持相对稳定或者略有增加[53鄄55]。 因此,随着林分年龄的增加,其单位生物量的生长

速率会减小,并进而导致其代谢指数系统减小;(4)在幼苗发育过程中,植物的代谢指数随着生物量的增加显

著下降,而其代谢指数与植物的生物量分配模式密切相关[51];(5)树木生长研究发现,心材正比于材积的

0郾 73 次幂。 假定代谢速率正比于生物量的 3 / 4,而生物量与整体材积成正比[56],可以推导出,代谢速率与心

材之间的异速生长指数为 1. 0。 因此,植物的这种生长发育模式可以部分地解释代谢理论与实验数据之间的

矛盾。

摇 图 3摇 植物呼吸速率 B 正比于其氮含量 N,即 B邑N[50]

Fig. 3 摇 Log鄄log bivariate plots for respiration rates, B, versus

nitrogen content, N. Respiration rates scales nearly isometrically

with nitrogen content i. e. B邑N [50]

(n=315, r2 =0. 959, P < 0. 0001

4摇 植物代谢速率与个体大小关系的生物学基础

WBE 模型受到质疑的另一个原因是缺乏清晰的生物学基础。 植物代谢速率不仅受到体内分支维管结构

的制约,而且受其养分供给的调控。 生理生态学认为氮(N)是植物体内各种与植物光合和呼吸作用关系密切

的酶(例如负责植物碳固定的二磷酸核酮糖羧化酶等)、蛋白质、叶绿素及其它生物分子的重要组成元素[57],
因此植物的呼吸速率同 N 含量密切相关[50, 58鄄60]。 基于 N 在植物代谢过程中重要作用,早期研究[1] 认为存在

一个对植物不同器官(例如,根、茎、叶)普适的呼吸速

率鄄氮含量之间的关系。 但随后研究发现不同器官具有

特异的呼吸速率鄄氮含量关系。 一般而言,在给定 N 浓

度情况下,与根茎相比,叶片具有较低的呼吸速率,但不

同器官的呼吸速率均随着 N 浓度的增加而增大[16]。 例

如,Maier 等[61] 报道火炬松林的树干氮含量越高,其树

干呼吸就越大;N 与呼吸速率之间的关系能够很好的解

释不同生境条件下植物呼吸速率的差异。 Burton 等[62]

发现北美 10 个不同森林样地中,细根的呼吸速率同 N
浓度显著相关,且 10 个森林样地具有一致的呼吸速率鄄
氮含量关系。 Reich 等通过对植物幼苗代谢速率的测

定发现,其代谢速率正比于其氮含量(图 3) [50]。 随着

植物的生长发育,其 N 含量逐渐降低,这也可以部分解

释为何植物代谢指数随着个体的生长发育逐渐从 1. 0
向接近 3 / 4 变化。 对 11 种落叶树种养分含量和生物量

的研究也表明:代谢活性组织 (叶、树皮) 的氮含量正
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比于其生物量,而茎氮含量与生物量成异速生长关系(琢 <1. 0),导致地上部分氮含量 (N) 正比于地上生物

量的 0. 86 次幂 (N 邑M0. 86),结合森林地上部分代谢速率正比于生物量的 0郾 82 次幂 (B邑M0. 82) [23],可以推

导出:森林地上部分代谢速率与其 N 含量接近等速关系(B邑N0. 82 / 0. 86 =0. 95)。 以上研究表明植物的代谢速率

可能受其氮含量的严格调控。 植物对 N 的利用模式可能为植物代谢速率鄄个体大小之间的异速生长关系提供

生物学基础。
5摇 小结

植物呼吸作用是碳循环的重要组成部分,也是整个陆地生态系统物质循环和能量流动的维持基础。 因

而,代谢速率鄄个体大小关系目前是生物学和生态学研究热点之一,吸引了大批的生物学家对此进行深入细致

的研究。 基于物理和生物的基本定律,WBE 理论认为植物的代谢速率正比于个体大小 3 / 4 次幂,物种间或者

资源供给的差异仅影响代谢常数,而代谢指数基本不变,即恒定“3 / 4 代谢法则冶。 但最新研究表明[21鄄23, 51]:
植物的代谢指数不是恒定的 3 / 4,而是随着植物的生长发育过程发生系统的变化。 一般而言,对于小个体(幼
苗),植物的代谢速率正比于个体大小,即代谢指数近似为 1. 0,对于大个体植物,其代谢指数小于 1. 0,是否近

似于 3 / 4 还有待深入研究。 这种转变可以解释不同植物代谢指数研究之间存在显著差异。 另一方面,
Enquist 等[63]通过对 WBE 模型的拓展,对代谢常数的生物学意义进行了说明,但目前仍旧缺乏系统的关于代

谢常数的生物学意义方面的研究。 WBE 模型虽考虑了生物体对养分的传输,却并未考虑到植物发育及环境

资源供给状况对代谢指数的影响。 今后应当加强植物代谢速率鄄个体生物量之间异速生长关系的研究,并且

演推到整个群落乃至生态系统尺度[64鄄65],提高对未来植物碳循环模式的预测能力。 以下几个方面的内容将

是今后研究工作的重点:
(1)植物代谢速率鄄个体大小关系与环境资源供给状况的耦合摇 越来越多的研究指出,植物的生长速率受

到资源供给的影响,如对光资源的竞争会影响到植物的生长。 如何将环境资源纳入 WBE 模型,从而提高其

对真实生境下植物的代谢速率的预测是目前研究的难点和热点。 这种耦合主要有两种方式:淤WBE 模型与

生态化学计量学耦合建立新的模型,从生理生态机理方面解释植物代谢。 生态化学计量学主要研究生物体内

C、N、P 元素含量及其计量比对其各项生理生态特性,以及对整个生态系统功能和结构的影响[66鄄67]。 该理论

认为生物体较大生长速率必然对应较高的 N 颐P 比。 植物的代谢速率与植物生长密切相关,Enquist 等[63]通过

对 WBE 模型的拓展,将植物的生长、碳平衡以及植物的功能性状进行了整合。 Allen 和 Gillooly[68] 根据植物

的平衡生长模型将植物代谢生态学与化学计量学连结,为了解生态系统物质循环和能量流动提供了新的理论

框架。 于直接将环境资源供给状况整合到异速生长方程内。 可能的方式之一为利用米氏方程(Michaelis鄄
Menten Equation,R / (Km+R))来表述资源供给情况对植物代谢速率的影响:Y=茁M琢(R / Km+R),式中 R 为环

境资源供给,Km为生物量依赖的达到最大代谢速率一半时的资源供给量[69]。
(2)代谢指数转换的规律研究摇 近年大量研究认为,植物的代谢指数存在一个从 1. 0 向 3 / 4 或者其它数

值的转换过程。 如何划分大个体与小个体即指数转化发生时的临界生物量阈值范围,以及代谢指数的转变是

突然发生还是逐渐转变? 目前还没有取得一致的结论[70]。 Mori 等[22] 认为植物代谢指数的变化是一渐变过

程,即在植物小于 1. 0g 时,代谢指数为 1. 0,在超过 100g 时接近 3 / 4。 越来越多的研究指出植物代谢指数的

转变可能是由于植物发育过程中,具有代谢活性组织(例如叶片和边材)占整个生物量的比值逐渐下降所导

致。 因此,代谢指数的转变可能会随着植物发育逐渐变化,并导致在对数尺度上,植物代谢速率和个体生物量

之间呈非线性关系[22鄄23, 50鄄51]。 有关动物方面的研究结果显示[71]:代谢指数随着生物量的增加而逐渐增加,即
对于生物量较小的动物,其代谢指数接近 2 / 3,而对于生物量较大的动物,其代谢指数接近 3 / 4,并认为动物代

谢速率与个体生物量之间的关系最好的拟合方式为一元二次函数。 因此,未来需要更多的植物发育过程中,
代谢活性与非代谢活性组织分配关系及代谢速率数据以确定转化生物量阈值和转化模式。

(3)代谢速率的调控机理研究摇 氮被认为在植物的代谢过程中具有重要作用。 一般而言,不同器官氮含

量与植物呼吸速率呈线性相关。 在小个体幼苗阶段,植物的代谢速率正比于其 N 含量,但这种关系能否适用
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于大个体,目前还缺乏系统研究。 另一方面,越来越多的证据表明植物的各种生理活动也密切依赖于磷含量,
且氮含量与磷含量密切相关[72]。 这方面研究这将有助于揭示植物代谢速率的内在生理生态学基础,具有重

要的理论和实践意义。
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